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摘 要 Aureococcus anophagefferens 和 Aureoumbra lagunensis 隶属于棕鞭藻门 ( Ochrophy-
ta)、海金藻纲( Pelagophyceae) ，在美国及南非的一些河口形成生态系统破坏性褐潮( brown
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Abstract: The pelagophytes Aureococcus anophagefferens and Aureoumbra lagunensis have formed
ecosystem disruptive algal blooms in shallow estuaries of the United States and South Africa for
more than two decades． The large-scale brown tide events in the coastal waters of Hebei Province
in recent years make China the third country that is affected by brown tide in the world． These al-
gae are able to utilize a wide variety of organic nutrients and achieve high growth rates at low light
and nutrient levels． They have significant negative impacts on the shellfish mariculture industry，
economy and recreational industry． We review research progress in the last two decades on mor-
phology，physiology and molecular and genomic characteristics of these brown tide algae，espe-
cially the genes that encode many of the key proteins that facilitate bloom formation and persist-
ence． Moreover，the research progress in China about brown tide is summarized． The prospects
of the research on brown tide are also discussed．
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沿岸陆续发生了被称为“褐潮( brown tide) ”的生态
系统破坏性褐色藻华。目前报道的褐潮主要是由属
于 Pelagophyceae ( 海金藻纲 ) 的 Aureococcus anoph-
agefferens( 抑食金球藻) 和 Aureoumbra lagunensis 引
起的。Aureococcus 褐潮在大西洋西北部和中部的美
国沿岸河口区发生已经有超过 25 年的历史 ( Nuzzi
et al． ，2004) ，近来在南非也有出现 ( Probyn et al． ，
2001，2010) 。1990—1997 年，Aureoumbra 褐潮在美
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国德克萨斯州的马德雷湖( Laguna Madre) 沿岸持续
爆发，并在随后的几年间歇性发生 ( Buskey et al． ，
2001) 。从 2009 年起，在中国河北秦皇岛沿岸海域
连续 4 年出现褐潮，其影响范围近来已扩展至山东
荣成 一 带 海 域 ( Kong et al． ，2012; Zhang et al． ，
2012) 。
1985 年夏季，Aureococcus 褐潮首次发生在美国
东北部的纳拉干塞特湾 ( Narragansett Bay) 、大南湾
( Great South Bay) 、长岛湾( Long Island) 以及巴尼加
特湾 ( Barnegat Bay ) 这 几 个 河 口 ( Sieburth et al． ，
1988) 。此后一直到 1995 年，几乎每年长岛湾都有
褐潮发生，近几年，褐潮沿着美国东海岸向南扩张到
新泽西州( Gastrich et al． ，2004 ) 、特拉华州 ( Popels
et al． ，2003 ) 、马 里 兰 州 以 及 弗 吉 尼 亚 州 的 海 湾
( Glibert et al． ，2007 ) 。除此之外，Aureococcus 褐潮
近年来在南非的萨尔达尼亚湾( Saldanha Bay) 也有
发生( Probyn et al． ，2001，2010 ) 。1990 年 1 月，Au-
reoumbra 褐潮首次发生在德克萨斯州的马德雷湖和
巴芬湾( Baffin Bay) ，并且持续了将近 8 年，是所记载
的持续时间最长的有害藻华 ( Buskey et al． ，1997，
2001) 。2009 年起在我国河北秦皇岛沿岸海域连续 4
年在夏季发生大规模 Aureococcus 褐潮，使中国成为继
美国和南非之后世界上第 3 个受褐潮影响的国家
( Kong et al． ，2012) 。迄今有记录的褐潮事件见表 1。
最初，Aureococcus 和 Aureoumbra 被归类于 Chry-
sophyta( 金藻门) 、Chrysophyceae ( 金藻纲) ( Sieburth
et al． ，1988 ) ，但是后来经过色素、生理、18S rＲNA
序列以及形态学各方面的研究，它们正式被归入
Ochrophyta( 棕鞭藻门) 、Pelagophyceae ( 海金藻纲)
( DeYoe et al． ，1997) 。Aureococcus 和 Aureoumbra 有
许多共同特征，它们都是单细胞，个体都很小( Aure-
oumbra 直径 4 ～ 5 μm，Aureococcus 直径 2 ～ 3 μm) ，
球形或椭球形，金褐色，无细胞壁，单个叶绿体，细胞
无鞭毛不能运动且生 命 周 期 简 单 ( DeYoe et al． ，
1997) 。除了细胞直径不同之外，二者的主要区别
还包括 Aureococcus 的淀粉核是凹陷的，而 Aureoum-
bra 则是具柄淀粉核( Sieburth et al． ，1988; DeYoe et
al． ，1997) 。在色素组成上，它们都含有叶绿素 a 和
c、岩藻黄素、硅甲藻黄素、β-胡萝卜素以及 19'-丁酰
基氧化岩藻黄素( DeYoe et al． ，1995 ) 。此外，它们
都能产生一种可能会抑制双壳类动物摄食的胞外多
糖( Gobler et al． ，2011 ) ，并含有海金藻类特殊甾醇





潮时( 1985—1987 年) ，高细胞密度( ＞ 106 mL －1 ) 的
Aureococcus 导致严重的光衰减，造成了能为扇贝提
供栖息场所的大叶藻大规模死亡 ( Cosper et al． ，
1987) ，从而导致扇贝大量减产，损失数百万美元
( Bricelj et al． ，1989) 。作为纽约州最重要的水产养
殖业，大南湾的硬壳蛤( Mercenaria mercenaria) 养殖
在 20 世纪 80 年代末到 90 年代初因为长期发生 Au-
reococcus 褐潮导致其产量减少了 99% ( Kraeuter et
al． ，2008 ) 。中国河北秦皇岛沿岸海域连续 4 年发
生 Aureococcus 褐潮，致使海水呈黄褐色，扇贝、牡蛎
和贻贝出现滞长现象，严重时有贝类死亡，对养殖业
造成了重大损失 ( Kong et al． ，2012; Zhang et al． ，
2012) 。此 外，一 系 列 野 外 及 实 验 室 研 究 还 表
明 Aureococcus 对 许 多 双 壳 类 动 物 ，包 括 硬 壳 蛤
表 1 已记录的重要褐潮事件
Table 1 Ｒecorded important brown tide events
发生年份 发生地点 褐潮种 相关文献
1985 美国罗德岛的纳拉干塞特湾，大
南湾
Aureococcus anophageffens Sieburth et al． ，1988
1985、1995、1997、1999 美国新泽西州的巴尼加特湾 Aureococcus anophageffens Gastrich et al． ，2004




Aureoumbra lagunensis Buskey et al． ，1997，2001
1997—1999、2001、2003、2005 南非的萨尔达尼亚湾 Aureococcus anophageffens Probyn et al． ，2001，2010
1998 美国马里兰州的海湾 Aureococcus anophageffens Wazniak et al． ，2004
2002 美国特拉华州的海湾 Aureococcus anophageffens Popels et al． ，2003
2009—2012 中国河北秦皇岛沿岸海域 Aureococcus anophageffens Kong et al． ，2012
2012 中国山东荣成桑沟湾海域 Aureococcus anophageffens 孔凡洲等，2012
572陈杨航等: 褐潮———一种新型生态系统破坏性藻华
表 2 褐潮对双壳类动物的影响
Table 2 Brown tide’s effect on bivalve
褐潮生物 受影响的双壳类动物 受影响情况 发生地点 相关文献
Aureococcus 海湾扇贝 幼贝生长减缓，死亡率提高 实验室试验 Gallager et al． ，1989
anophageffens 紫贻贝 纤毛活动受抑制 实验室试验 Draper et al． ，1989
紫贻贝，海湾扇贝 大量死亡 美国的长岛湾，纳拉干塞特
湾，巴尼加特湾
Cosper et al． ，1987
紫贻贝，文蛤 摄食、繁殖受抑制，大量死亡 美国的纳拉干塞特湾 Tracey，1985
海湾扇贝 摄食、繁殖受抑制 美国的长岛湾 Bricelj et al． ，1987
文蛤 产量减少 99% 美国的大南湾 Kraeuter et al． ，2008
扇贝，牡蛎，贻贝 减缓生长 中国河北秦皇岛沿岸海域 Kong et al． ，2012; Zhang et
al． ，2012
Aureoum lagunensis 侏儒蛤 大量死亡 美国的马德雷湖 Montagna et al． ，1993
( M． mercenaria ) ( Padilla et al． ，2006 ) ，海 湾 扇 贝
( Bricelj et al． ，1989; Gallager et al． ，1989 ) ，以及紫
贻贝( Bricelj et al． ，1989 ) 等的生长、生存及繁殖产
生危害( 表 2) 。虽然还没有从 Aureococcus 中分离出
毒素，但是已有一些研究成果支持该藻中含有某些
具毒素作用的物质( Sieburth et al． ，1988) 。例如，有
科学家推测 Aureococcus 产生的胞外多糖通过刺激双
壳类鳃 肌 的 收 缩 来 抑 制 其 摄 食 ( Ｒobbins et al． ，
2010) 。Bricelj 等( 2004) 的实验结果表明，Aureococ-
cus 对双壳类动物的危害作用主要是由于细胞毒性，





儒蛤( Mulinia lateralis) 在褐潮发生后几乎消失殆尽









众所周知，大多数有害藻华 ( HABs) 爆发的主
要原因是水体的富营养化，但是营养盐促进褐潮发
生的机理要复杂得多 ( Sunda et al． ，2006 ) 。Sunda








萄糖 和 氨 基 酸 中 吸 收 有 机 碳 ( Mulholland et al． ，
2002) 。在野外实验中，提高水体中可溶性有机物
( 葡萄糖和氨基酸) 的浓度使得 Aureococcus 的生长
速率加快，相对丰度上升( Gobler et al． ，2001 ) 。可
溶性有机氮和碳的浓度在褐潮发生初期通常都会呈
上升 趋 势 ( LaＲoche et al． ，1997; Gobler et al． ，
2002) ，而在褐潮持续发展过程中则逐渐下降，这一
变化规律正符合 Aureococcus 对这些有机营养的利用







渐升高( LaＲoche et al． ，1997; Glibert et al． ，2007 ) 。
在美国马里兰州的辛科提格湾，可溶性有机氮的浓
度在 1996—2004 年呈翻倍增长趋势，在此期间 Au-
reococcus 褐潮的危害情况也随之越来越严重( Glib-
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条件。Aureoumbra 能在较低的氮 /碳和磷 /碳下生长
( Liu et al． ，2001) ，其生长速率只有在铵盐浓度低于
0． 03 μmol·L －1的情况下才受到限制，这远低于硅
藻及其他高营养盐适应性藻类的铵限制阈值( 0． 08
～ 0. 10 μmol·L －1 ) ( Sunda et al． ，2007) 。另外，Au-
reoumbra 细胞较小，因而相对比表面积较大，且在细
胞表面有一较薄的边界层，这些特征都有助于在低
营养盐浓度下生长( Ｒaven et al． ，2002; Sunda et al． ，
2007) 。Aureoumbra 能利用氨和亚硝酸盐作为无机
氮来源，但却不能利用高浓度的硝酸盐 ( DeYoe et
al． ，1994) 。与 Aureococcus 及其他低营养盐适应性
藻类相似，Aureoumbra 也能依靠尿素、谷氨酸等有机
氮生长，尽管最大生长速率要低于利用铵盐生长的
速率 40% ～ 50% ( Muhlstein et al． ，2007 ) ; Aureoum-
bra 还能利用有机磷 ( Muhlstein et al． ，2007 ) ，但尚
未检测出能否利用有机碳。
理化因素( 温度、盐度、光照等) 也对褐潮生成
具有影响。Aureococcus 和 Aureoumbra 褐潮的发生都
与叶绿素 a 的高浓度( 30 ～ 60 μg·L －1 ) 及严重的光
衰减有关。它们都能在 50 μmol photons·m －2·s － 1
( 约等于正午太阳辐照度的 2% ) ( MacIntyre et al． ，
2004) 的光照条件下维持最大生长速率( 20 ℃ ) 。实
验证明，Aureococcus 褐潮在黑暗环境下表现出显著
的氮吸收( Probyn et al． ，2010) ，在完全黑暗环境下
存活 2 周之久( Popels et al． ，2007) 。褐潮藻能在低
光强下达到快速生长的能力有利于它们在爆发过程
中比其他非有害藻更有竞争力 ( MacIntyre et al． ，
2004) 。
Aureococcus 适合在盐度≥24‰的条件下生长，
并且在 高 盐 度 条 件 下 大 量 繁 殖 ( LaＲoche et al． ，
1997) 。Aureoumbra 可以在较广的盐度范围内生长
( 10‰ ～90‰) ，并在 20‰ ～70‰的盐度条件下保持
最适生长( 25 ℃ ) ( Buskey et al． ，1998 ) 。人们推测
正是这种能够适应广盐度并在高盐度条件下良好生
长的能力，导致了美国的马德雷湖首次褐潮的发生
( Buskey et al． ，1998 ) 。马德雷湖位于德克萨斯州
南部半干旱地区，是一个高盐度浅水湖 ( 平均深度





( Buskey et al． ，1998 ) 。在褐潮爆发之前的一段时
间内，微型浮游动物的丰度和盐度之间存在显著的
负相关，盐度很高( 66‰ ～72‰) 而微型浮游动物丰度
很低( ＜20 个·mL －1 ) 。高盐度所造成的具有竞争性
的其他藻类生长速率的减缓以及摄食 Aureoumbra 的
浮游动物丰度的降低，同样也是导致褐潮发生的重要
因素( Buskey et al． ，1998) 。另外，Aureoumbra 的广盐
度耐受性可能也有助于褐潮持续性地发生。
虽然 Aureococcus 的最适生长温度在 20 ℃左右，
但 Aureococcus 褐潮可在较广的温度范围下 ( 0 ～ 25
℃ ) 发生 ( Gobler et al． ，2002 ) 。Aureococcus 褐潮主
要发生在温度达到 15 ～ 20 ℃的 5、6 月，在温度超过
25 ℃的 7、8 月开始衰退 ( Nuzzi et al． ，2004 ) 。Au-
reococcus 褐潮也可能在温度低于 20 ℃ 的秋季卷土
重来，并 持 续 到 严 寒 ( 0 ℃ ) 冬 季 ( Gobler et al． ，
2002; Nuzzi et al． ，2004 ) 。马德雷湖冬季的温度通
常是 10 ～ 15 ℃，夏季约 30 ℃，都不超过 Aureoumbra
的生长温度范围( Buskey et al． ，1996，1998) 。实验
表明，在一定范围内 Aureoumbra 的比生长速率随着
温度的升高而加快。15 ℃时是 0． 25 d －1，25 ℃时是
0. 62 d －1，30 ℃时是 0． 87 d －1 ( Buskey et al． ，1998) 。
这样看来，Aureoumbra 和 Aureococcus 并不一样，后者






( 2 个月以上) ，这与较少淡水输入以及与海水的低
混合率有关( Wilson，1995) 。同样地，频繁发生 Au-
reoumbra 褐潮的马德雷湖及巴芬湾等地海湾水的滞




















是由 Bailey 等 ( 1999 ) 开始进行的。他们在 1986—
1998 年从 3 个河口( 科尼克湾，大南湾及巴尼加特
湾) 分离得到 14 株 Aureococcus 藻株，并对它们的小








用能力及低光照适应性( Ong et al． ，2010 ) 。Ong 等
( 2010) 的实验结果揭示了这 2 种藻叶绿体基因组
的相似性，同时也显示这 2 种褐潮藻的叶绿体基因
组比其他 6 种异鞭毛藻的叶绿体基因组小。此外，




Aureococcus 是有害藻华种中第 1 个测出全基因
组序列的真核藻 ( Gobler et al． ，2011 ) 。Gobler 等
( 2011) 在 2011 年获得了褐潮期间所有浮游生物的
元蛋白质组，并鉴定了自然环境中与 A． anophagef-























等( 2011) 检测出 Aureococcus 在氮、磷胁迫环境下转
录产物丰度的变化，并观察到碱性磷酸酶和 5’-核
苷酸酶在低磷条件下的上调，以及在氮限制条件下，
铵转运蛋白 ( 一种乙酰胺酶 /甲酰胺酶及 2 种蛋白
酶) 的上调。另外，Agostoni 和 Erdner( 2011) 也报道





养殖产业 造 成 了 巨 大 的 损 失。Kong 等 ( 2012 ) 对
2011 年 5—6 月在秦皇岛沿岸海域大规模爆发的有
害藻华进行了调查，结果显示，引起藻华发生的种
类，即藻华发生期间浮游植物的优势种，最大密度约











在此基础上，Zhang 等 ( 2012 ) 对这一疑似“褐
潮”进行了分子生物学实验以鉴定其种类。他们基
于秦皇岛沿岸海域浮游植物样品的 18S rDNA 序列
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建立了基因库，对 17 个采自发生藻华海域的克隆及
33 个采自未发生藻华海域的克隆进行扩增并比对，
结果表明，前 17 个克隆分别属于 Pelagophyceae ( 8
个克隆) ，Mediophyceae ( 2 个克隆 ) ，Cryptophyta ( 2
个克隆) ，Dinophyceae ( 2 个克隆) 以及未定种的真




海域的 8 个 pelagophyte 克隆与引起美国东海岸褐
潮发生的 Aureococcus anophagefferens 的相似度高达
99． 7% ～ 100%。此外，这 8 个克隆在 pelagophytes
和其他相关微藻的进化树上都与 A． anophagefferens
处于同一进化枝。因此，他们认为在秦皇岛沿岸海




坏性藻华( EDABs) 之一( Sunda et al． ，2006) 。美国
东北部周期性发生的 Aureococcus 褐潮以及持续发生

























潮的措施。例如: ( 1) 减少来自城市废水、农业化肥





如，有毒甲藻 Alexandrium fundyense 分泌抑制褐潮藻
生长的化感物质( Tang et al． ，2010 ) ，石莼在野外及
实验室培养实验中都抑制褐潮藻生长( Tang et al． ，
2011) ; ( 3) 通过拓宽原有入海口或开拓新的入海口
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